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Resumo
As florestas de transição parecem ter um balanço de CO
2
 nulo, porém as
mudanças climáticas que têm ocorrido, como a seca prolongada, podem
alterar esse equilíbrio a longo prazo. Dessa forma, o presente trabalho
teve como objetivo estudar as variáveis fisiológicas: fotossíntese,
fotorrespiração e respiração, e entender como essas variáveis podem ser
afetadas pelas variações sazonais e a posição da folha na copa da árvore
de uma espécie vegetal característica de floresta de transição Amazônia-
Cerrado, a Brosimum lactescens S Moore (Moraceae). Utilizando-se um
sistema portátil LI-6400 (LI-COR, Inc., Lincoln, NE, USA), as medidas
foram realizadas mensalmente. Verificou-se que, na estação seca, houve
um incremento substancial na densidade de fluxo fotossinteticamente
ativo, DFFA, elevando o déficit de pressão de vapor (DPV). Visando a
reduzir as perdas de água, a planta tende a promover o fechamento dos
estômatos, havendo uma diminuição da condutância estomática (g
s
),
reduzindo assim também a concentração de carbono interno (C
i
). Como
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consequência, verificou-se que a fotossíntese comportou-se de maneira
descendente. Contudo, nesse contexto, como estratégia para dissipação
de energia em excesso, a fotorrespiração (R
p
) aumentou e, de forma aná-
loga, a respiração (R
d
) também aumentou. Os resultados encontrados
neste estudo sugerem que variações na distribuição da precipitação alte-
ram significativamente as trocas gasosas da espécie estudada.
Palavras-chave:  fotossíntese,  fotorrespiração,  respiração, floresta de
transição.
Abstract
Forest in transition seem to have a balance of CO2 null but climate change
that have been occurring, such as prolonged drought, may alter that
balance in the long term. Therefore, the aim of this study was to study
the physiological parameters: photosynthesis, photorespiration and
respiration, and understand how these variables may be affected by
seasonal variations and the position of leaf on the tree crown of a plant
species characteristic of forest transition-Amazon Cerrado, the S Moore
lactescens Brosimum (Moraceae). Using a portable LI-6400 (LI-COR
Inc., Lincoln, NE, USA), the measurements were made monthly. It was
found that in the dry season, there was a substantial increase in the
density of photosynthetically active flux, PPFD, also increasing the deficit
vapor pressure (VPD). In order to reduce water losses, the plants tend to
close its stomata, with a decrease in the stomatal conductance (g
s
), thereby
also reducing the concentration of internal carbon (C
i
). As a result, it
was found that photosynthesis acted in descending order. However, in
this context, as a strategy for dissipation of excess energy,
photorespiration (R
p
) increased similarly and respiration (R
d
) increased.
The results of this study suggest that variations in the distribution of
precipitation significantly alter the gas exchange of the studied species.
Keywords: photosynthesis, photorespiration, respiration, forest transition
Introdução
As florestas tropicais trocam grandes quantidades de água e energia
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com a atmosfera e são importantes no controle do clima regional e global
(Nobre et al., 1991; Grace, 1992; Meir e Grace, 2005). Na bacia Amazôni-
ca, as florestas de transição, cujo clima é intermediário entre floresta
amazônica e cerrado, são em tese mais sensíveis às mudanças climáti-
cas (Grace, 1992; Longman e Jenik, 1992; Arris e Eagleson, 1994). No
estado de Mato Grosso, esse ecótono ocorre na região norte, a qual é
marcada por uma modificação intensa na dinâmica do uso e ocupação
do solo. Isso se dá devido a uma rápida devastação de áreas florestadas
(Vourlitis, 2008), em razão principalmente da política governamental
de integração do território nacional ocorrida na década de 1970 e, mais
recentemente, pelo fácil acesso à região pelas rodovias procedentes do
centro e sul do Brasil.
As florestas de transição parecem ter um balanço de CO
2
 nulo,
pois exibem uma absorção de carbono durante a estação úmida e uma
liberação durante a estação seca (Vourlitis et al. 2001, 2002, 2004,; Keller
et al. 2004; Priante Filho al de et. 2004). Porém, as mudanças climáti-
cas que têm ocorrido, como a seca prolongada, podem alterar esse equi-
líbrio de CO
2 
a longo prazo (Malhi et al. 1999; Schimel et al. 2001;
Miranda al de et. 2005).
Variações nas condições ambientais podem alterar significativa-
mente as respostas fisiológicas de plantas (Davis et al., 1999).  Por exem-
plo, o declínio da absorção de CO
2
 no período seco pode ocorrer porque
as plantas estão limitadas pelo aumento do déficit de pressão de vapor
do ar e pelo baixo potencial de água da folha (Rawson et al. 1977; Watts
& Neilson, 1978; Whitehead et al., 1981) que conduz a taxas reduzidas
de fotossíntese e condutância estomática (de S’a et al. 1996, McWilliam
et al. 1996, Meinzer et al. 1999, Bonal et al. 2000, Vourlitis et al. 2001).
Como as variáveis fisiológicas respondem de maneiras diferentes às
alterações de cada fator climatológico, ainda pouco se conhece sobre
respostas ao conjunto desses fatores na floresta de transição. Nesse
âmbito, o presente trabalho teve o objetivo de estudar as variáveis fisio-
lógicas, como a fotossíntese, pela sua importância no mecanismo de
sequestro de carbono, a fotorrespiração e a respiração por serem processos
inversos, atuando na liberação de CO
2
. Além disso, objetivou-se entender
como essas variáveis são afetadas pelas variações sazonais e a posição da
folha na copa da árvore de uma espécie vegetal característica de floresta de
transição Amazônia-Cerrado, a Brosimum lactescens S Moore (Moraceae).
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Material e métodos
Área de estudo
O estudo foi realizado a 50 km a nordeste de Sinop, Mato Grosso, Brasil
(11°24´ S: 55°19´ W), a 423 m acima do nível do mar, onde se encontra
instalada uma torre micrometeorológica de 42 m de altura. Essa área é
constituída por uma floresta tropical de transição, que ocupa o ecótono
entre os biomas Floresta Amazônica e Cerrado (Ackerly et al., 1989).
Conforme classificação de Köppen (1931), o clima nessa região é
do tipo AW, com temperatura do ar e precipitação médias anuais de
aproximadamente 24 ºC e de 2000 mm, respectivamente (Vianello e
Alves, 1991, Vourlitis et al., 2002), sendo que cerca da metade da preci-
pitação anual ocorre nos meses de dezembro a fevereiro (estação úmi-
da) e somente cerca de 1% acontece nos meses de junho a setembro
(estação seca) (Vourlitis et al., 2002, 2004).
O solo dessa região é classificado como neossolo quartzarênico
órtico do tipo A moderado e álico, com baixo teor de matéria orgânica
(2%) e pH próximo a 4.2 (Priante Filho et al., 2004). Esses solos, além
de bastante arenosos, são pobres em nutrientes e têm alta porosidade, além
de uma rápida drenagem (Vourlitis et al., 2002; Miranda et al., 2005).
A vegetação é classificada como floresta de transição da ombrófila
para a estacional e é constituída por espécies arbóreas cuja altura média
das árvores varia de 28-30 m. Há aproximadamente 80 espécies e 35
famílias de árvores com um diâmetro maior do que 10 cm, contudo,
cerca de 50% de todos os indivíduos estão entre as famílias Burseraceae,
Clusiaceae e Moraceae (Miranda et al., 2005). Essas espécies são típicas
de floresta amazônica (Ackerly et al. 1989, Lorenzi 2000; 2002), tendo
como principais representantes Tovomita sp, Brosimum sp, Qualea sp,
Vochysia sp, Ocotea spixiana, Dinizia Excelsa, Quina pteridophilla,
Mezilaurus itauba (Vourlitis et al., 2001; 2002). O índice de área foliar
(IAF) varia entre 5,0 m2m-2 durante a estação úmida e 2,5 m2 m-2 na
estação seca, refletindo a natureza semi-decídua da floresta (Vourlitis et
al., 2004; Sanches et al., 2008a).
O experimento foi de novembro de 2007 a outubro de 2008 e a es-
pécie estudada foi a Brosimum lactescens, em razão de ser uma das espé-
cies dominantes da área e também por sua localização mais próxima da
torre micrometeorológica, facilitando assim o acesso a sua copa para os
processos de coleta de dados. Outra característica da espécie considerada
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foi a ontogenia de suas folhas, que geralmente tem a duração de um ano.
Variáveis Fisiológicas
Foram selecionadas aleatoriamente folhas completamente expandidas
(“maduras”), que apresentavam bom estado fitossanitário e que esta-
vam situadas no terço médio e na parte superior do dossel, correspon-
dentes às alturas de 20 e 28 m. Para cada altura, foram selecionadas três
folhas.
Utilizando-se um sistema portátil LI-6400 (LI-COR, Inc., Lincoln,
NE, USA), as medidas de condutância estomática (g
s
), taxa de fotossíntese
líquida (A), déficit de pressão de vapor (DPV) foram realizadas a cada
início de mês, sempre no período da manhã e em intervalos de uma
hora de uma medida para outra. A concentração de CO
2
 dentro da câ-
mara subestomática (C
i
), a densidade de fluxo fotossinteticamente ativo
(DFFA), a umidade do ar e a temperatura oscilaram conforme as condi-
ções ambientais.
Medições em cada folha foram efetuadas em cerca de 3-5 minutos e
as trocas gasosas foram calculadas como uma média de 10 medições
realizadas a cada 5 segundos. Depois de realizadas as medições de
fotossíntese (A), com vistas a obter dados referentes à respiração (R
d
),
promoveu-se o desligamento da luz, proporcionando um ambiente es-
curo dentro da câmara que continha a folha, sendo que os primeiros
dados foram retirados por serem valores que incluem um resquício de
fotorrespiração (Chazdon & Pearcy 1986). A fotorrespiração (P
r
) foi esti-
mada através do método proposto por Sharkey (1988).
Análise Estatística
Para a análise estatística dos dados, aplicou-se a técnica do “bootstrap”
com 1000 subamostragens, com o intuito de se obter os intervalos de
confiança dos resultados e permitir, com isso, a comparação de médias
sob diferentes tratamentos: altura e estação do ano (Sokal e Rohlf, 1995,
Christie, 2004).
Resultados
Os resultados indicam uma interação significativa entre a posição das
folhas na copa e a sazonalidade do clima (Figura 1-A).Os dados refe-
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rentes a A foram substancialmente maiores na estação úmida em relação
à estação seca, para ambas as alturas. A redução de A em 88% da estação
úmida para a estação seca na altura de 20 m e 65% para 28 m está relaci-
onada com um período de restrição hídrica, em que se observou um
aumento do DPV, o qual variou de 1,19 ± 0,11 a 2,62 ± 0,16 mol m-2 s-1
durante o período de estudo, tendo suas maiores médias na estação seca
(Figura1-E). Essa variação no DPV foi mais acentuada para as folhas
situadas a 28 m (54%) do que para as situadas a 20 m (28%). Entre as
alturas na estação seca, o DPV não diferiu. Em contrapartida, na estação
úmida, notou-se que os dados obtidos de folhas localizadas na porção
superior da copa foram superiores aos de folhas a 20 m, tendo-se uma
diferença de 0,49 kPa. Quanto a DFFA, pôde-se observar diferença signi-
ficativa entre as estações somente para a altura de 20 m (sendo de 482,19
µ mol m-2 m-1 para a seca e 312,18 para a úmida) (Fig. 1-F). Porém, no que
tange às alturas, constatou-se que as folhas à altura de 28 m apresentaram
valores de DFFA significativamente superiores aos de 20 m, para ambas
as estações.
A somatória desses resultados fez com que ocorresse uma redu-
ção na g
s
 durante a estação seca, a qual foi, em média, menor que 0,11
mol m-2 s-1 para as duas alturas. Porém, durante a estação úmida, g
s
aumentou consideravelmente em folhas de 28 m, as quais estão expos-
tas a níveis mais altos de radiação, chegando a 0,20 mol m-2 s-1 em média
(Figura. 1-C). Em ambas as estações, a g
s
 apresentou valores significati-
vamente maiores para a altura de 28 m do que para 20 m. As folhas de
20 m também experimentaram um aumento em g
s
 durante a estação
úmida, mas muito inferior ao de folhas expostas a mais luz solar.
A redução da g
s
 na estação seca indica que houve fechamento dos
estômatos, causando então uma resistência à difusão do CO
2
 nas folhas.
Com isso, pôde-se notar que os valores de C
i
 eram em média mais altos
na estação úmida do que na seca (Figura 1-G). As maiores médias em C
i
foram encontradas para folhas de 28 m, tanto na estação úmida (378,06
± 8,16) quanto na estação seca (334,52 ± 8,25). A concentração interna
de CO
2
 (C
i
) das folhas de 28 m variou pouco entre estações, diminuindo
menos que 11% durante a estação seca para ambas as alturas, indicando
limitações estomáticas relativamente pequenas à difusão de CO
2
. Po-
rém, o aumento significativo nas taxas de fotossíntese que foram obser-
vadas em folhas a 28 m não parece ser explicado completamente pela
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difusão aumentada de CO
2
, considerando que o incremento em C
i 
du-
rante a estação úmida foi pequeno. Dessa forma, a redução de A na
estação seca parece ter sido provocada mais pela variação da g
s
 do que
para a de C
i
.
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Figura 1. Médias (±95% de intervalo de confiança) dos dados do intercambio gasoso em
função das alturas e estações do ano para folhas de Brosimum lactescens em uma floresta
de transição Amazônia-Cerrado. Médias seguidas pela mesma letra maiúscula dentro da
mesma altura do dossel e por letras minúsculas dentro da mesma estação não diferem
entre si.
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Com relação ao P
r
, este apresentou uma variação sazonal significati-
va, o que corrobora a afirmativa de que, em situação de estresse hídrico
prolongado e altas taxas de radiação, as plantas tendem a buscar alterna-
tivas para dissipar o excesso de energia, de tal forma que não causem
danos ao aparato fotossintético. Esse mecanismo pode ser observado na
Figura 1-D, em que as taxas médias de P
r  
foram superiores no período
seco, comparado ao período úmido, tendo uma redução de 0,76 µ mol
m-2 s-1 para folhas a 28 m e 0,41 µmol m-2 s-1 para as folhas a 20 m.
A participação do processo respiratório está associada ao compo-
nente de perda de carbono. Com relação a essa perda, pôde-se verificar
que as taxas médias de R
d
 foram consistentemente mais altas durante a
estação seca para ambas as alturas (Figura 1-B). As menores variações
sazonais para R
d
 foram observadas nas folhas a 20 m, tendo um acrésci-
mo de 29% da estação seca para a úmida, enquanto que, para as folhas
a 28 m, esse acréscimo foi um pouco maior, sendo de 40%. R
d
 em ambas
as estações foram consideravelmente mais altos em folhas a 28 m do
que em folhas a 20 m. Por exemplo, no período úmido, a taxa de R
d
 para
as folhas situadas a 20 m foi de 1,63 ± 0,16 µ mol m-2 s-1, enquanto que
para as de 28 m foi 2,51 ± 0,18 µ mol m-2 s-1. Já no período seco, exibi-
ram-se um pouco menores, sendo 1,16 ± 0,10 µmol m-2 s-1 para folhas a
20 m e 1,50 ± 0,37 µ mol m-2 s-1 para 28 m.
Discussão
Os dados referentes a A exibiram-se superiores na estação úmida, ha-
vendo um declínio na estação seca para ambas as alturas estudadas.
Essas variações sazonais das trocas de gases eram esperadas, já que 91%
da precipitação ocorrem no período úmido, enquanto que, na estação da
seca, ocorrem apenas 9% (Vourlitis et al. 2002, Keller et al. 2004). Com
uma alta DFFA, uma vez que o solo esteja em condição de restrição
hídrica causada pela baixa precipitação durante a estação seca (Malhi et
al. 1998, Williams et al. 1998), uma das primeiras respostas ao estresse
é o fechamento dos estômatos (Sharkey, 1990) devido ao aumento do
déficit de pressão de vapor da folha (DPV) (Shuttleworth, 1989; Combes
et al., 2000; Frak et al., 2002) e decréscimo do seu potencial hídrico
(Allen e Pearcy 2000, Sendall, 2008). Como consequência, ocorre a re-
dução da g
s
 (Meinzer et al. 1993; Vourlitis et al. 2008), diminuindo as-
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sim a perda de água (Centritto, 2003) e a difusão de CO
2
 nas folhas
(Lawlor, 2002; Loreto et al. 2003; Dias e Marenco, 2007), levando a
uma redução das taxas de assimilação fotossintética (Meinzer et al., 1993;
Marenco et al., 2006). Dentro de um intervalo hídrico que ocorre
comumente na natureza, a g
s
 é um fator preponderante sobre a
fotossíntese (Cornic, 2000). Há que se ressaltar que se a redução da g
s
 é
continuada por longo período, os mecanismos envolvidos são mais com-
plexos, implicando limitações estomática e fotossintética, ou seja, limi-
tações bioquímicas (Sharkey e Seemann 1989; Graan e Boyer 1990;
Giménez, et. al. 1992; Quick et al. 1992; Tezara et al. 1999).
Outro fator que pode ter contribuído para a variação sazonal de A
e g
s
 é a idade da folha (Reich et al. 1991; Osada et al. 2001). Ao longo do
seu desenvolvimento, as folhas geralmente tornam-se totalmente expan-
didas durante a estação chuvosa, quando A e g
s
 são mais elevadas (Miyaji
et al., 1997). Essas variáveis fisiológicas correlacionam-se negativamen-
te com a idade foliar (Chabot e Hicks, 1982; Field e Mooney, 1986) e
tendem a decrescer na estação seca, quando há queda das folhas (Sanches
et al., 2008b; Sendall, 2008).
Os valores de A e g
s
 para folhas do ápice da copa (28 m) foram
substancialmente maiores do que aqueles para folhas sombreadas (20
m). Esse resultado assemelha-se a relatos de que folhas aclimatadas a
ambientes de alta luminosidade possuem uma maior capacidade
fotossintética, devido a uma maior quantidade de clorofila por unidade
de área, além de uma maior capacidade de transporte de elétrons
(Boardman, 1977; Pearcy, 1987; Mulkey et al., 1993; Oberbauer et al.,
1993; Miranda et al., 2005). Em contrapartida, folhas que crescem em
ambientes sombreados têm uma alta capacidade para a captura de luz,
mas uma baixa capacidade para fixação de CO
2
, devido à menor área,
espessura e massa foliar, além de quantidades inferiores de N e Rubisco,
quando comparadas às folhas crescidas em ambientes com alta
luminosidade (Boardman, 1977; Kappel e Flore, 1983; Anten et al., 1996;
Niinemets & Tenhunen, 1997; Le Roux et al., 1999a, b, 2001a; Piel et
al., 2002).
No que tange aos resultados de P
r
, esses apresentaram um incre-
mento no período seco, o que corrobora a afirmativa de que, em situa-
ção de estresse hídrico prolongado, a planta tende a reduzir suas trocas
gasosas (Steuer, 1988; Davies et al., 1994; Stuhifauth et al., 1990;
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Schrader et al., 2004). Essa tentativa de conservar água envolve a possi-
bilidade de danos maiores, pois uma menor quantidade de energia lu-
minosa poderá ser utilizada para A, e poderá haver redução da
transpiração e da absorção de CO
2
 concomitantemente, além de uma
inibição do fluxo de elétrons causando danos fotoinibitórios (Boyer, 1987,
Stuhifauth et al., 1990).
Essa redução da concentração de CO
2
 interno faz com que a Rubisco
passe a atuar como oxigenase, o que, de fato, causa uma redução na
eficiência da fixação fotossintética do carbono (Wingler et al., 2000).
Desse modo, as maiores taxas de fotorrespiração (P
r
) observadas no pe-
ríodo seco podem significar que importante quantidade do carbono as-
similado pela fotossíntese deve estar sendo perdida na fotorrespiração
(Silva et al., 2006). Considerando-se que, em plantas C
3
, a P
r
 é um pro-
cesso que ajuda a consumir um fluxo de elétrons e faz parte de uma
estratégia para proteção do aparato fotossintético em condições de ex-
cesso de radiação (Krause e Cornic, 1987; Stuhlfauth et al., 1990;
Valentine et al., 1995; Schrader et al., 2004), pode-se inferir que o au-
mento de P
r
 com a altura é consequência de uma maior DFFA encontra-
da para folhas situadas a 28 m, quando comparada à obtida para 20 m.
A participação do processo respiratório para a economia geral de
carbono nas plantas tem sido associada ao componente de perda de car-
bono, uma vez que grande parte do carbono assimilado na fotossíntese
é utilizada pela respiração (Lambers et al., 1998). Quanto ao comporta-
mento ascendente da R
d
 no período da seca para ambas as alturas, pare-
ce ser contra-intuitivo, tendo em vista que nesse período geralmente
ocorrem declínios no crescimento, na expansão da célula, na produção
de carboidratos pela fotossíntese e na captação de íons. Porém, esse au-
mento da R
d
 pode estar relacionado a uma rápida diminuição do poten-
cial hídrico foliar e um aumento do estresse hídrico (Moldau e Rahi
1983; Amthor e McCree, 1990) a que a planta é submetida nessa esta-
ção, já que, conforme Marenco e Lopes (2005), essa condição aumenta a
R
d
 pela demanda de energia para a síntese de compostos osmoticamente
compatíveis, e pela ativação da rota alternativa.
 A estação seca serve como um gatilho para a floração e frutificação
(Borchert, 1994; Baker et al., 2002; Pereira et al., 2002), e uma altera-
ção na quantidade de fotoassimilados que são translocados para sumi-
douros de crescimento pode causar um aumento transitório na R
d
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(Miranda et al., 2005). Aliado a isso, outro fator que deve ser considera-
do é a senescência das folhas. Conforme as folhas se tornam senescentes,
as proteínas foliares passam a ser utilizadas como substrato respiratório
na falta de carboidratos. Quando esse processo ocorre, pode haver um
aumento temporário na R
d 
(Larcher, 2000). Givnish (2004) sugere que
plantas submetidas à alta luminosidade apresentam um aumento na R
d
,
o que pode explicar porque as folhas do ápice da copa apresentaram R
d
substancialmente maiores do que as localizadas a 20 m.
Conclusão
A espécie Brosimum lactescens apresenta uma absorção de carbono na
estação úmida e uma liberação na seca. Isso é impulsionado pelo au-
mento da fotorrespiração e respiração durante o período de seca, o que,
por sua vez, foi ocasionado pela idade foliar e altura em que as folhas
estavam no dossel.
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